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Abstract Cladistics has become a widely used method for phylogenetic reconstruction. 
Because of rapid improvement of cladistic theories and methodologies, and application of new 
data, especially, molecular data, it is becoming realistic to reconstruct phylogenies of 
organisms, and to establish natural classifications based on these phylogenies. This paper 
reviews some current cladistic theories and methods in a practical way, such as choosing 
characters, defining character states, polarizing characters, analyzing data matrices, 
calculating consensus cladograms, choosing among multiple equally most parsimonious 
cladograms, estimating reliability of cladograms, and applying cladograms to classification, 
character evolution, and biogeography. 

Based on 36 morphological characters. a parsimony analysis of 12 species representing 
six sections in subgenus Lindera and an outgroup species from subgenus Iteodaphne of the 
genus Lindera (Lauraceae) was conducted. The results suggest a close relationship between 
section Lindera and section Sphaerocarpae, which is different from the previous phylogenetic 


hypothesis within the genus. In the strict consensus cladogram, two species, L. megaphylla 
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and L. chienii, from section Cupuliformes are in the most primitive and the most advanced 
clades respectively, indicating that the section is polyphyletic. The cladogram also suggests 
that section Lindera be a polyphyletic group. 

Key words Cladistics; Phylogeny; Lindera 

摘要 本 文 概述 了 当前 分 支 系统 学 研究 中 涉及 的 主要 理论 和 方法 ,包括 性 状 的 选取 、 性 状 状态 和 极 性 的 
确定 、 数 据 矩 阵 的 分 析 计算 、 结 果 分 支 图 的 处 理 、 分 支 图 可 靠 性 的 评价 及 分 支 图 的 应 用 。 本 文 同时 以 华东 
地 区 樟 科 山 胡椒 属 Linderal2 个 种 的 分 支 系统 学 研究 为 例 ,讨论 了 用 形态 性 状 进行 分 支 系统 学 研究 中 可 
能 遇 到 的 问题 ,也 揭示 了 一 些 分 支 系统 学 与 传统 的 系统 学 在 应 用 性 状 推导 进化 关系 上 的 不 同 点 。 对 这 
12 个 种 的 分 支 系统 学 研究 得 出 了 一 些 不 同 于 传统 系统 学 方法 所 推测 的 山 胡 椒 属 内 的 系统 发 育 关系 ,如 
分 支 系统 学 研究 显示 山 胡椒 组 和 球 果 组 很 近 缘 。 在 严格 一 致 性 分 支 图 上 , 杯 托 组 的 暴 壳 楠 和 江浙 山 胡 椒 
分 别 位 于 最 原始 和 最 进化 的 分 支 ,表明 这 个 组 是 复 系 类 群 。 分 支 图 也 显示 山 胡 椒 组 可 能 是 复 系 类 群 。 
Xa ”分 支 系统 学 ; RARA: 山 胡椒 属 





自 达尔 文 提 出 进化 论 之 后 ,生物 系统 学 家 就 逐渐 开始 研究 生物 的 系统 发 育 ,并 试图 把 
它 作为 建立 分 类 系统 的 基础 。 目 前 分 支 系统 学 (Cladistics) 已 经 成 为 唯一 被 广泛 接受 的 重 
建 系统 发 育 的 方法 学 。 正 是 由 于 分 支 系 统 学 理论 的 不 断 成 熟 ,相应 的 计算 机 程序 的 日 益 完 
善 以 及 新 的 证 据 ( 特 别 是 分 子 生物 学 性 状 ) 的 应 用 ,准确 地 重建 系统 发 育 ,开始 真正 地 变 得 
现实 可 行 了 (Donoghue et al.，1992)。 近 几 年 ,在 各 种 分 类 、 进 化 学 文献 中 (特别 在 美国 ) 发 
表 的 系统 发 育 树 (phylogenetic tree) 迅 速 增加 。 由 42 位 作者 联合 完成 的 “种 子 植物 的 系统 
发 育 :叶绿体 tbcl 基因 顺序 分 析 ”(Chase et al. ，1993) 一 文中 ,分 支 系统 学 被 用 于 分 析 代 
表 种 子 植物 所 有 主要 科 的 rbcl 基因 顺序 来 重建 种 子 植物 的 系统 发 育 。 这 一 工作 显示 了 利 
用 分 支 系统 学 方法 和 分 子 生物 学 证 据 在 重建 系统 发 育 、. 进 而 建立 一 自然 分 类 系统 研究 中 
的 巨大 潜力 .鉴于 分 支 系统 学 在 现代 分 类 学 中 正 起 到 越 来 越 重 要 作用 ,本 文 试图 以 简要 实 
用 的 方式 ,介绍 分 支 系统 学 中 最 为 广泛 应 用 的 理论 方法、 计算 机 程序 及 其 发 展 的 热点 和 
存在 的 问题 ; 并 以 樟 科 山 胡椒 属 Lindera 的 12 个 种 的 系统 发 育 为 例 ,具体 地 讨论 分 支 系 
统 学 研究 的 过 程 及 其 中 的 问题 。 


1 分 支 学 当前 实用 的 理论 和 方法 


1.1 性 状 

当 确 定 一 个 分 类 群 作为 研究 对 象 后 ,第 一 步 是 选取 性 状 。 能 用 于 分 支 系统 学 研究 的 性 
状 类 型 主要 包括 :形态 .解剖 和 化 学 性 状 ,在 目前 分 支 系统 学 研究 中 ,趋向 于 把 前 两 类 性 状 
统称 为 形态 性 状 (morphological character), 而 在 化 学 性 状 中 主要 应 用 DNA 限制 性 内 切 
酶 切 点 变异 和 DNA HERRI, 并 称 之 为 分 子 性 状 (molecular character). 关于 形态 性 状 
与 分 子 性 状 谁 更 可 靠 及 怎样 同时 应 用 的 问题 尚 在 争论 之 中 (Donoghue et al. , 1992). HY 
看 来 ,形态 性 状 比 目前 应 用 的 分 子 性 状 较 大 程度 地 代表 分 类 群 的 整个 基因 型 ,但 其 缺点 在 
于 因 受 环境 的 影响 而 不 如 分 子 性 状 能 较 准 确 地 反映 基因 型 。 形 态 性 状 因 受 环 境 影响 而 产 
生 的 可 塑性 会 导 臻 趋同 进化 ,从 而 引起 错误 地 确定 性 状 状 态 的 同 源 性 (homology)， 进 而 
在 重建 系统 发 育 过 程 中 产生 错误 .分 子 性 状 具有 能 直接 反映 分 类 群 基因 型 的 特点 ,因此 是 
重建 系统 发 育 的 较 理想 的 性 状 .但 目前 应 用 的 分 子 性 状 还 存在 很 多 问题 ,特别 是 在 植物 系 
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统 学 中 应 用 最 为 广泛 的 叶绿体 DNA。 因 为 在 进化 过 程 中 存在 的 种 质 渗 人 (introgression) 
和 谱系 筛选 (lineage sorting)， 所 以 根据 叶绿体 DNA 性 状 建立 起 来 的 系统 发 育 也 许 并 不 
一 定 能 准确 地 反映 真正 的 分 类 群 的 系统 发 育 (Doyle, 1992)。 因 此 ,在 重建 系统 发 育 的 过 
程 中 ,最 好 分 别 应 用 形态 分 子 性 状 ,然后 比较 其 结果 以 获得 更 加 准确 的 系统 发 育 树 
(Donoghue et al. , 1992; Sytsma, 1990). 
1.2 ”性状 状态 

分 支 系统 学 性 状 的 每 个 状态 代表 一 个 进化 的 阶段 或 等 级 。 每 个 性 状 可 以 有 两 个 
《binary) 或 多 个 (multistate) 性 状 状态。 多 态 性 状 可 以 是 有 序 的 (ordered) 或 无 序 的 
Cunordered). 例如 ,生长 习性 这 一 性 状 在 所 研究 的 分 类 群 中 具有 3 个 状态 :草本 ,灌木 和 
乔木 .因为 灌木 常常 被 视 为 草本 与 乔木 的 中 间 过 渡 状 态 , 所 以 这 一 性 状 一 般 可 被 作为 有 序 
的 。 即 灌木 与 其 他 二 状态 间 的 进化 距离 为 一 步 ,而 草本 与 乔木 之 间 则 有 二 步 的 距离 。 又 如 
花色 性 状 , 若 红 、 黄 、 紫 色 三 状态 都 出 现在 所 研究 的 分 类 群 中 ,而 没有 任何 一 个 状态 能 被 视 
为 中 间 过 渡 状 态 , 因 此 这 个 性 状 被 处 理 为 无 序 的 , 即 任何 两 个 性 状 状态 之 间 的 距离 均 相 
等 。 在 分 子 性 状 中 ,一 个 DNA 限制 性 内 切 酶 切 点 被 作为 一 个 性 状 , 它 在 分 类 群 中 出 现 或 
不 出 现 被 作为 它 的 两 个 状态 。DNA 顺序 中 ,每 个 核 苷 酸 位 点 被 作为 一 个 性 状 ,4 个 不 同 的 
核 苷 酸 (A.C.G.T) 被 作为 其 状态 ,此 性 状 为 无 序 。 有 序 性 状 状态 间 的 关系 可 以 根据 具体 
情况 处 理 为 性 状 状态 树 (Character state tree) (Pogue et al. , 1990)(Fig. 1). 
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图 1 左 图 为 某 性 状 的 状态 树 , 表 示 其 状态 a、b、c、d Me 之 间 的 关系 。 右 图 为 状态 的 臣 离 矩 阵 。 


Fig, 1 A. the character state tree of a character with states a, b, c, d andes B. the distance matrix of these states. 

确定 数量 性 状 的 状态 是 分 支 系统 学 中 值得 注意 的 一 个 问题 。 数 量 性 状 状态 最 初 为 测 
量 的 数值 ,例如 ,时 片 的 长 度 . 种 子 的 直径 等 .这 些 数值 表示 的 状态 必须 转化 为 等 级 性 的 状 
态 才 能 用 于 分 支 分 析 。 因 为 数量 性 状 的 变异 往往 是 连续 的 ,所 以 在 把 它 转化 为 状态 性 状 时 
必须 非常 小 心 。 首 先 应 该 观察 数量 性 状 的 整个 变异 范围 , 或 进而 做 些 统计 分 析 , 然 后 根据 
变异 范围 中 出 现 的 不 连续 性 来 确定 不 同 的 性 状 状 态 (Malusa,，1992; Stevens, 1991; 
Chappill, 1989)。 在 图 2 所 示 的 简单 例子 中 , 较 明显 的 不 连续 性 变异 出 现 于 分 类 群 A、B、 
C.D 5 E,F.G 之 间 , 因 此 可 以 确定 分 类 群 A.B`C.D 具有 性 状 状态 a, 而 E.F、G 具有 性 
RRE b. 
1.3 ”性状 的 极 性 (polarity) 

因为 进化 是 有 方向 性 的 ,所 以 用 于 分 支 分 析 的 性 状 也 应 该 是 具有 方向 性 的 , 即 性 状 状 
态 有 原始 与 进化 之 分 。 确 定 一 性 状 中 哪个 状态 最 原始 的 过 程 为 确定 性 状 的 极 性 。 确 定性 
状 的 极 性 是 分 支 系统 学 中 建立 进化 假设 的 极其 重要 的 一 步 ,也 是 较为 困难 、 颇 具 争 论 的 一 
步 。 能 用 来 确定 性 状 极 性 的 方法 主要 有 :应 用 化 石 证 据 ; 根 据 多 数 即 原始 原则 ;基于 个 体 发 
育 中 最 早出 现 的 状态 ;外 类 群 (outgroup) 比较 等 (Stuessy，1990)。 但 目前 应 用 最 广泛 、 其 
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至 基本 上 成 为 唯一 的 方法 是 外 类 群 比较 。 这 一 方法 是 假定 内 类 群 (ingroup) 与 其 姐妹 类 群 
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图 2 HAR A BCDEF, G 的 花瓣 宽度 的 变异 范围 。 
Fig. 2 Variation of peral width in taxa A, B. C, D, E, F and G. 


(sister group) 共 同 具 有 的 性 状 状态 即 为 最 原始 的 性 状 状态 。 这 一 假定 的 逻辑 基础 是 进化 
的 简约 性 (parsimony) 原 则 。 根 据 这 一 原则 ,把 两 个 姐妹 类 群 共同 具有 的 性 状 状态 作为 继 
承 于 它们 共同 祖先 的 比 把 它们 视 为 平行 进化 而 来 的 在 进化 步 数 上 更 为 简约 ,因而 是 更 为 
可 能 的 进化 假设 (Watrous et al. , 1981; Camin et al. , 1965) 。 在 应 用 外 类 群 比较 确定 性 状 
极 性 时 ,可 能 会 出 现 的 问题 有 :内 类 群 的 姐妹 类 群 不 确定 ;或 内 类 群 与 其 姐妹 类 群 的 系统 
发 育 关系 太 远 , 而 造成 它们 共同 具有 的 性 状 状态 太 少 。 在 此 情况 下 ,也 许 应 该 利用 别 的 标 
准 来 帮助 确定 性 状 的 极 性 。 或 者 如 果 能 够 确定 内 类 群 中 最 早 与 其 它 成 员 分 开 的 一 个 分 类 
群 ,那么 可 以 用 这 个 分 类 群 作为 内 类 群 中 其 它 成 员 的 外 类 群 (Maddison et al. , 1984; 
Watrous et al. , 1981). 例如 ,在 对 一 个 科 进 行 分 支 系统 学 研究 时 ,如 果 它 的 姐妹 类 群 不 清 
楚 或 不 能 选 定 一 个 为 合适 的 外 类 群 ,但 却 能 肯定 科 中 的 一 个 属 A 便 在 该 科 进化 的 早期 便 
与 其 它 属 分 开 了 (图 3) ,那么 属 A 便 可 用 作 研 究 其 它 属 系统 关系 的 外 类 群 。 


ma 其 它 属 


图 3 A 为 所 研究 科 中 其 它 属 的 姐妹 类 群 。 


Fig.3 The genus A is a sister group of the rest of genera in the studied family. 

在 确定 性 状 极 性 时 ,还 可 应 用 多 个 外 类 群 , 这 有 利于 更 加 准确 可 靠 地 确定 性 状 的 极 
性 。 确 定 整个 外 类 群 的 性 状 状态 的 算法 如 图 4 所 示 (Donoghue et al. , 1984; Maddison et 
al. , 1984). 此 算法 从 离 内 类 群 最 远 的 外 类 群 开始 逐渐 朝 着 第 一 外 类 群 推算 外 类 群 状 态 。 
显然 , 越 靠近 内 类 群 的 外 类 群 在 确定 外 类 群 状 态 上 起 着 越 重要 的 作用 。 

而 目前 应 用 最 广泛 .最 简便 有 效 的 确定 性 状 极 性 或 确切 地 说 确定 分 支 图 的 根 的 方法 
是 全 面 简约 性 (global parsimony) (Maddison et al. ，1984) 。 即 将 一 个 或 多 个 外 类 群 与 内 类 
群 一 起 包括 在 用 于 简约 性 分 析 的 数据 矩阵 中 , 并 用 指令 把 外 类 群 定义 出 来 。 这 样 ,性 状 状 
态 的 极 性 在 计算 过 程 中 根据 外 类 群 的 状态 自动 确定 ,而 且 整 个 计算 过 程 寻求 包括 外 类 群 
在 内 的 全 面 简 约 性 。 
1.4 分 支 分 析 

在 选 定 了 性 状 、 性 状 状态 和 外 类 群 之 后 ,就 可 以 建立 用 于 分 支 分 析 的 数据 矩阵 。 将 数 





16 植 物 分 类 co 34 卷 





Outgroup ingroup 
E D c B A 


ON. 
babaa ba baa ab aa babaa 
— — p 
a,b a,b 
b + a= ab ab+b=b b+a= a,b ab+a=a 


4 EEF ABCDE 分 别 为 内 类 群 的 第 一 .二 ,三 .四 ,五 外 类 群 。O.N. 表示 外 类 群 结 点 。 下 图 中 a，b 为 某 性 状 
的 状态 。O, N. 处 的 解 为 外 类 群 状态 。 如 果 解 为 一 个 状态 , 称 为 确定 的 (decisive) ;如 果 有 两 个 以 上 的 解 , 称 为 非 确定 的 
《equivocal) 

Fig.4 A, B,C, D, and E, the lst, 2nd, 3rd, 4th and 5th outgroups of the ingroup, respectively; O. N. , an outgroup 
node. a and b, states of a character;are Resolutions at the O. N, are outgroup states. If. there is one state at the O. N. , it^ 


is decisive; If there are two or more states at the O. N, , it is equivocal, 

据 和 矩阵 输入 计算 机 ,用 分 支 系统 学 程序 进行 计算 ,就 可 以 得 出 分 支 图 (cladogram), 即 系统 
发 育 树 。 从 分 类 珊 与 性 状 的 数据 矩阵 到 分 支 图 这 一 步 是 分 支 系统 学 中 非常 关键 的 一 步 。 如 
果 在 构建 分 支 图 时 ,所 有 性 状 间 不 存在 矛盾 , 即 所 有 性 状 都 支持 同一 分 支 图 ,那么 用 不 着 
任何 附加 的 进化 假设 就 能 根据 分 类 群 间 的 共有 衡 征 (或 近 痊 共性 )(synapomorphy)， 即 共 
有 的 进化 的 性 状 状态 ,来 重建 系统 发 育 (Hennig， 1966)。 但 是 ,由 于 进化 本 身 是 一 个 极其 
复杂 的 过 程 ,性 状 的 平行 .趋同 和 相 巷 进化 的 结果 使 得 不 同性 状 分 别 支持 不 同 的 系统 发 育 
关系 成 为 十 分 普遍 的 现象 ,如 图 5。 
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图 5 3 个 二 态 性 状 1.2、3 分 别 支持 的 分 类 群 A B.C 的 系统 发 育 关系 。OG 为 外 类 群 。 
Fig.5 Phylogenies of three taxa A, B and C, supported by binary 
character ], 2 and 3, respectively. OG, outgroup. 


在 这 一 简单 例子 中 ,性 状 2 和 3 了 支持 同样 结构 的 分 支 图 ,是 和 谐 的 (Compatible) ,而 性 
AR 1 支持 另 一 种 结构 的 分 支 图 , 即 与 2 和 3 是 矛盾 的 。 那 么 我 们 应 该 选择 什么 样 的 分 支 图 
作为 系统 发 育 的 假设 呢 ? 分 支 学 中 有 两 个 解决 性 状 矛盾 问题 的 原则 。 一 个 原则 是 性 状 和 
谐 性 (character compatibility), 它 基于 的 假设 是 :真实 的 系统 发 育 树 应 被 选取 的 性 状 中 最 
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大 的 一 组 互相 和 谐 的 性 状 所 支持 .因此 建立 分 支 图 的 过 程 为 :从 所 有 性 状 中 选择 出 最 大 一 
组 互相 和 谐 的 性 状 , 称 为 基本 性 状 (primary characters), 然后 用 这 组 性 状 建立 分 支 图 
(Meacham et al. , 1985; Estabrook et al . ,1977)。 在 上 例 中 ,应 选取 性 状 2 和 3 来 建立 分 
支 图 ,其 结果 与 两 个 性 状 中 任何 一 个 支持 的 分 支 图 一 致 . 但 性 状 和 谐 性 原则 有 着 严重 的 缺 
点 , 即 舍弃 其 它 不 和 谐 的 性 状 会 导致 失去 大 量 信息 ,造成 分 支 图 中 很 多 不 能 解决 的 进化 关 
系 ,而 且 忽 略 了 正确 揭示 平行 与 趋同 进化 本 身 也 是 研究 系统 发 育 的 任务 之 一 所 以 这 一 原 
则 现在 已 经 很 少 被 采用 了 。 目 前 应 用 最 为 广泛 的 建立 分 支 图 的 原则 是 简约 性 原则 , 即 假定 
进化 的 过 程 是 最 为 简约 的 。 所 以 在 有 多 个 选择 时 ,进化 步骤 最 少 的 分 支 图 为 最 可 靠 的 系统 
发 育 的 假设 (Farris，1983; Kluge et al .，1969) 。 在 图 5 的 例子 中 ,根据 这 三 个 性 状 , 有 两 
种 形式 的 分 支 图 可 以 选 ,如 图 6. 








oc A E oc B a B A C 
3(0) s 30) 1o) 
2(0) dm 20) e 
10) 10) 2() 
30) 10) 
201) 
1(0) 2(0) 30) 1(0) 0) 300) 1(0) 2(0) 3(0) 


图 6 图 5 中 三 个 性 状 同时 支持 的 不 同形 式 的 分 支 图 。 一 : 非 同 塑 性 共有 衔 征 ;一 :平行 ; X :逆转 。 
Fig.6 Different cladograms supported by the three characters in Fig. 5. 
— ,non-homoplasy synapomorphy ; = : Parallelism; X : reversal. 


PEA Ln 1 具有 同样 的 结构 ,长 度 都 是 5 步 ,其 中 有 2 个 多 余 的 步 数 ,在 1 中 为 性 
状 2 和 3 的 逆转 ,在 工 中 为 性 状 2 和 3 的 平行 。 而 分 支 图 下 的 长 度 为 4 步 , 仅 有 一 个 多 余 
的 步 数 , 即 性 状 1 的 逆转 。 所 以 根据 简约 性 原则 ,分 支 图 下 更 为 简约 ,因而 被 选 为 这 个 数据 
和 矩阵 的 结果 分 支 图 。 分 支 图 中 出 现 的 性 状 状态 的 平行 或 逆转 所 导致 的 多 余 的 进化 步 数 称 
为 同 塑性 (homoplasy) , 即 不 同 分 类 群 具有 的 相同 性 状 状 态 并 非 同 源 的 (homology) ,而 是 
平行 或 趋同 进化 的 结果 。 

寻求 一 个 数据 矩阵 的 最 简约 的 分 支 图 并 不 是 容易 的 工作 ,特别 是 随 着 终端 分 类 群 
(terminal taxa), 即 代表 一 个 运算 单位 (OTU ) 的 分 类 群 的 数目 的 增加 , 变 得 越 来 越 困难 。 
对 于 一 个 有 N 个 终端 分 类 群 的 数据 矩阵 ,不 同 的 、 无 根 的 .二 又 分 支 的 分 支 图 的 总 数 可 计 
算 为 : 


TOD- " (21—5) (Felsenstein ,1978) 。 
i-a 
例如 : 
N: 3 5 7 9 10 20 50 
TON): 1 15 945 135135 2x10 2x10” 3x10" 


由 此 可 见 , 对 于 一 个 较 大 的 数据 矩阵 ,必须 利用 计算 机 寻求 最 简约 的 分 支 图 。 较 早 的 
简约 性 的 算法 (Farris，1970) 不 能 保证 找到 最 简约 的 分 支 图 。 目前 最 为 广泛 应 用 的 保证 找 
到 最 简约 分 支 图 的 算法 称 作 Branch-and-bound (Hendy er al. , 1982). 但 随 着 终端 分 类 群 
数目 的 增加 ,特别 当 超过 20 个 时 ,该 方法 计算 的 速度 将 变 得 非常 之 慢 . 如果 终 端 分 类 群 大 
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大 超过 20 个 ,就 几乎 不 可 能 在 目前 的 计算 机 速度 下 ,在 可 以 接受 的 时 间 内 完成 计算 
《Swofford，1993)。 所 以 当 分 类 群 数目 很 大 时 ,目前 还 不 能 保证 找到 数据 矩阵 可 能 转化 的 
最 简约 的 分 支 图 。 应 用 算法 如 PAUP 程序 中 的 Heuristic 搜寻 可 以 在 较 短 的 计算 时 间 内 尽 
量 地 接近 可 能 的 最 简约 的 分 支 图 ,甚至 找到 它们 (Swofford，1993)。 
1.5 分 支 分 析 的 结果 

简约 性 分 析 的 结果 在 大 多 数 具体 情况 下 是 多 个 同等 最 简约 而 结构 不 同 的 分 支 图 。 那 
么 最 终 什么 样 的 分 支 图 才 是 最 合适 的 系统 发 育 的 假设 呢 ? 现在 有 两 种 方法 用 于 处 理 多 个 
同等 简约 分 支 图 的 结果 。 一 种 方法 是 求 多 个 同等 简约 的 分 支 图 的 一 致 性 (Consensus)。 一 
致 性 分 支 图 是 对 多 个 分 支 图 结构 的 概括 ,而 使 多 个 分 支 图 中 的 结构 在 一 致 性 分 支 图 中 不 
互相 矛盾 (Adams，1972)。 计 算 一 致 性 分 支 图 的 方法 有 几 种 ,目前 主要 应 用 的 是 严格 一 致 
性 (strict Consensus) 和 多 数 原则 一 致 性 (majority-rule Consensus) 。 严 格 一 致 性 要 求 一 致 性 
分 支 图 中 的 分 支 结 构 是 所 有 多 个 分 支 图 中 共有 的 ,多 个 分 支 图 中 任何 不 同 的 分 支 结构 在 
严格 一 致 性 分 支 图 中 都 被 处 理 为 多 歧 结构 ,作为 未 解决 的 系统 发 育 关 系 (Page，1989; 
Sokal et al. , 1981) (图 7)。 而 多 数 原则 一 致 性 的 要 求 较为 宽松 ,在 确定 一 个 百分比 之 后 ， 
出 现在 多 于 这 个 百分比 的 多 个 分 支 图 中 的 分 支 结构 将 被 保留 在 一 致 性 分 支 图 中 
(Margush et al. ，1981)。 一 般 使 用 的 百分比 为 50% , 即 一 致 性 分 支 图 将 保留 出 现在 多 于 
半数 的 多 个 分 支 图 中 的 分 支 结 构 (Swofford，1993)( 图 7) 。 

另 一 个 处 理 多 个 同等 简约 分 支 图 结果 的 办 法 是 :根据 一 定 的 标准 从 这 些 分 支 图 中 选 
择 更 为 可 靠 的 来 作为 系统 发 育 的 假设 。 选 择 的 标准 有 :F fü (Farris, 1972); D 测量 
(Brooks et al. , 1986) ;连续 性 加 权 (Successive weighting) (Carpenter, 1988); 假设 独立 性 
加 权 (hypothesis independent weighting) (Sharkey, 1989); 最 优 性 状 和 谐 性 指数 (optimal 
character compatibility index，OCCI); 最 优 简约 可 能 性 指数 (optimum parsimonious 
likelihood index, OPLI) (Rodrigo, 1992); 和 平均 单位 性 状 一 致 性 (average unit character 
consistency，AUCC)(Sang，1993), 但 这 一 方法 还 未 被 广泛 应 用 ,只 有 “连续 性 加 权 标 准 ” 
在 一 些 具 体 的 研究 中 应 用 较 多 (如 :Boufford et al. , 1990). 


A B CDE F A B86 COEF A B8 CODE F 
0) (2) (3) 
ABCDEF A BCDEF 
(4) 《5) 











图 7 图 (1)、(2)、《3) 为 分 类 群 A、B.C.D、E.F 的 同等 简约 而 结构 不 同 的 分 支 图 : 图 (4) 为 这 三 个 分 支 图 
的 严格 一 致 性 分 支 图 :图 (5) 为 三 个 分 支 图 的 50% 多 数 原则 一 致 性 分 支 图 。 
Fig.7 (1), (2) and (3), equally parsimonious cladograms of taxa A, B, C, D, E and F; (4), the strict consensus 
cladogram of the three cladograms; (5). the 50% majority-rule consensus cladogram of the three cladograms. 
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在 以 上 这 两 个 方法 中 ,尽管 求 一 致 性 分 支 图 的 方法 应 用 广泛 得 多 ,但 这 显然 是 一 个 较 
为 保守 的 方法 , 它 的 应 用 可 能 会 导致 失去 数据 矩阵 中 系统 发 育 的 信息 ,得 出 缺乏 解释 力 
的 、 包 含 许多 不 能 解决 的 系统 发 育 关系 的 分 支 图 (Carpenter，1988; Farris, 1983)。 从 多 个 
同等 简约 分 支 图 中 选择 更 为 可 靠 的 分 支 图 的 标准 值得 进一步 应 用 和 完善 。 

1.6 分 支 图 可 靠 性 的 评价 

评价 所 得 到 的 整个 分 支 图 或 其 中 的 各 个 分 支 的 可 靠 性 程度 是 分 支 系统 学 必须 处 理 的 
问题 由 于 真实 的 系统 发 育 关系 是 不 知道 的 ,所 以 对 分 支 图 可 靠 性 的 评价 只 能 基于 数据 矩 
阵 及 分 支 图 本 身 的 结构 特点 ,再 根据 一 定 的 进化 和 统计 学 原则 ,判断 什么 样 的 数据 及 分 支 
图 的 结构 更 可 能 较 大 程度 地 反映 真实 的 系统 发 育 。 目 前 最 为 广泛 应 用 的 评价 整个 分 支 图 
可 靠 性 的 标准 是 一 致 性 指数 (Consistency index, CI) (kluge er al. , 1969) 和 保持 性 指数 
(retension index, RI) (Farris，1989) ,而 评价 分 支 图 中 每 一 分 支 可 靠 性 的 指标 称 为 靴 带 
(bootstrap ) 分 析 (Sanderson ，1989; Felsenstein, 1985) 

一 致 性 指数 定义 为 :CI 一 R/L, R 代表 所 有 性 状 的 范围 的 总 和 ,例如 一 个 二 态 性 状 的 
范围 为 1, 三 态 性 为 2, n 态 性 状 的 范围 为 n 一 1; L 代表 分 支 图 的 长 度 或 实际 进化 步 数 。 
一 致 性 指数 越 大 , 则 同 塑性 的 比例 越 小 , 即 可 认为 支持 分 支 图 的 性 状 具有 更 好 的 一 致 性 ， 
那么 分 支 图 也 更 加 可 靠 。 但 是 ,由 于 CI 的 值 会 随 着 分 类 群 数 目的 增加 或 减少 而 下 降 或 上 
升 ,所 以 它 并 不 能 很 稳定 地 反映 分 支 图 中 性 状 间 的 一 致 性 (Archie, 1989; Sanderson er 
al. , 1989) 。 为 排除 一 致 性 指数 随 分 类 群 数目 变化 的 因素 ,Archie(1989) 和 Farris(1989) 分 
别提 出 了 同 塑 性 超 比值 (homoplasy excess ratio，HER) 和 保持 性 指数 ,二 者 十 分 相似 ,但 
也 许 因 后 者 更 简单 易 算 ,所 以 目前 应 用 更 为 广泛 。 保 持 性 指数 定义 为 :RI=G 一 L/G 一 R， 
这 里 ,G 表示 在 任何 分 支 图 上 性 状 所 要 求 的 最 大 量 的 进化 步 数 , 即 尽 可 能 大 的 值 ;L、R 
与 CI 公式 中 的 相同 。 作 者 (Sang, 1993) 最 近 提 出 了 同 塑性 分 布 比 值 (homoplasy 
distribution ratio, HDR), HDR—AUCC/HI, xx ii AUCC 已 在 前 面 提 到 过 , 它 可 以 测量 同 
塑性 在 性 状 间 的 分 布 形式 ;HI 称 为 同 塑性 指数 ,HI=1 一 CI.HDR 测量 分 支 图 的 可 靠 性 同 
时 基于 同 塑性 的 水 平 及 其 分 布 形式 。 

“ 靳 带 ” 分 析 用 于 估计 分 支 图 中 每 一 分 支 的 可 靠 性 程度 .“ 蒜 带 ” 是 一 种 统计 学 方法 , 涉 
及 到 从 同一 数据 中 重新 取样 ,代替 原 有 的 数据 ,从 而 重建 一 系列 与 原 数据 同样 大 小 的 “加 
带 ” 式 取样 数据 。 这 一 方法 被 Felsenstein(1985) 借 用 于 分 支 分 析 数 据 , 从 而 产生 了 这 一 对 
分 支 图 每 一 分 支 可 靠 性 的 统计 学 测量 。 每 一 可 靠 性 测量 的 结果 为 一 百分数 , 百分数 越 大 ， 
这 一 分 支 越 可 靠 。 

1.7 分 支 系 统 学 的 计算 机 程序 

目前 使 用 的 分 支 系统 学 计算 机 程序 主要 有 :Hennig 86" , PAUP 2.4”, PAUP 
3.1? #1 PHYLIP 3.42。 其 中 PAUP 3. 1 用 于 Macintoch 计算 机 ,其 余 的 均 用 于 IBM PC 
计算 机 。PAUP 3. 1 是 目前 最 受 欢 迎 的 一 个 程序 ,其 优点 在 于 ,最 全 面 地 总 结 了 分 支 系统 





* 1) Farris J S,1988. Hennig 86. Version 1.5; 2) Swofford D L,1984. Phylogenetic Analysis Under Parsimony. 
Version 2.4; 3) Swofford D L,1993. Phylogenetic Analysis Under Parsimony. Version 3.1; 4) Felsenstein J, 
1992. Phylogenetic Inference Version 3. 4. 
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学 的 理论 .方法 和 统计 测量 标准 ,充分 利用 了 Macintoch 计算 机 (由 Apple 公司 生产 ,正在 
越 来 越 普及 ) 优 秀 的 图 象 处 理 功 能 ,而 且 有 很 完整 的 使 用 手册 ,操作 极其 方便 .PHYLIP 是 
一 个 大 型 的 系统 学 分 析 软 件 包 ,包含 了 除 简约 性 原则 以 外 的 其 它 方法 ,如 性 状 和 谐 性 分 析 
及 有 关 应 用 最 大 可 能 性 (maximum likelihood) 的 各 种 计算 程序 ,但 它 的 简约 性 分 析 的 程序 
不 如 PAUP 3. 1 或 Hennig 86 有 效 。Hennig 86 是 目前 IBM PC 机 上 作 分 支 分 析 应 用 较 多 
的 程序 ,但 其 功能 大 不 如 PAUP 3. 1 全 面 。 

1.8 分 支 图 的 应 用 

分 支 图 目前 主要 有 三 大 应 用 : (1) 帮 助 建立 分 类 系统 ;(2) 研 究 性 状 的 进化 过 程 ; (3) 生 
物 地 理学 的 研究 。 

提出 分 支 系统 学 的 目的 之 一 就 是 希望 把 重建 的 系统 发 育 作为 分 类 的 普遍 参考 系统 
《Hennig，1966)。 到 现在 ,生物 系统 学 中 已 有 很 多 根据 分 支 图 确定 分 类 单元 的 例子 ,如 提 
出 菊 科 中 的 第 三 个 亚 科 Barnadesioideae (Bremer et al. , 1992) 。 然 而 ,在 如 何 根据 分 支 图 进 
行 分 类 的 问题 上 ,分 支 系统 学 派 与 进化 学 派 (phyletics) 间 存在 着 一 个 重大 分 歧 。 严 格 的 分 
支 系 统 学 家 认为 所 有 分 类 单位 都 应 是 分 支 图 上 的 单 系 类 群 (monophyly or holophyle) , Bf 
一 个 共同 祖先 的 所 有 后 代 ( 如 ，Donoghue et al. , 1988). 而 进化 学 派 则 认为 分 支 图 仅仅 表 
示 进 化 的 分 义 形式 , 却 不 能 表示 系统 发 育 的 全 部 过 程 ,特别 是 分 类 群 进 化 的 时 间 与 距离 。 
所 以 从 分 类 学 的 实用 性 出 发 应 该 接受 并 系 类 群 (paraphyly), 即 不 包括 一 个 祖先 的 所 有 后 
代 的 类 群 , 作 为 分 类 的 单位 (Mayr et al. , 1992; Stuessy, 19900 CE] 8). 

分 支 图 的 另 一 个 用 途 是 研究 形态 性 状 的 进化 。 当 一 个 性 状 的 状态 被 标 在 分 支 图 上 后 ， 
这 个 性 状 在 所 研究 的 分 类 群 中 进化 的 趋势 和 过 程 就 被 展示 出 来 了 。 特 别 是 当 利用 基于 分 
子 性 状 建立 的 分 支 图 研究 形态 性 状 的 进化 时 , 可 以 避免 可 能 发 生 的 对 形态 性 状 进 化 过 程 
的 循环 论证 (Sytsma , 1990)。 现 在 有 一 个 非常 好 的 研究 性 状 进化 的 Macintoch 计算 机 程 
JË MacClade 3. 0(Maddison et al. ，1992)。 此 程序 能 与 PAUP 3. 1 RA. 

分 支 系统 学 的 发 展 直接 促进 了 分 支 生物 地 理学 (cladistic biogeography) 的 产生 和 发 展 
(Humphries et al. , 1988; Nelson et al. ，1981)。 分支 生物 地 理学 则 在 用 分 支 系统 学 的 方 
法 ( 见 前 页 注解 1)2)3)4))、 根 据 分 类 群 的 系统 发 育 关系 和 地 理 分 布 来 重建 分 类 群 分 布 区 
之 间 的 地 理学 历史 。 分 支 地 理学 研究 包括 三 个 主要 步 又: (1) 选 定 在 所 研究 地 区 分 布 的 多 
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图 8 左 图 为 分 类 群 A、B.C、D 的 分 支 图 ,每 条 短 横 线 代 表 TAGS. ABP! 为 分 支 学 分 类 ， 
基于 分 支 的 形式 仅 接收 单 系 类 群 ; 1 为 进化 学 分 类 ,考虑 到 进化 的 距离 而 接收 并 系 类 群 。 
Fig.8 A cladogram of taxa A, B, C, and D. Each short line represents a synapomorphy, I, cladistic 
classification only based on branch patterns and recognizing only monophylies; I , phyletic classification considering 
patristic distance and recognizing paraphylies. 


个 分 类 群 ,每 个 分 类 群 的 系统 发 育 关系 是 发 表 过 的 或 将 在 研究 过 程 中 建立 的 ;(2) 根 据 每 
个 分 类 群 的 分 支 图 建立 地 区 分 支 图 ( area cladogram), 方法 是 以 分 支 图 中 分 类 群 的 分 布 
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地 区 代替 相应 的 分 类 群 ;(3) 基 于 所 有 分 类 群 的 地 区 分 支 图 建立 一 个 总 地 区 分 支 图 
(general area cladogram) ， 这 个 总 地 区 分 支 图 就 代表 了 这 些 地 区 的 历史 关系 (Crisci et al. ， 
1991) 。 后 两 个 步骤 涉及 到 一 些 较为 复杂 的 假设 和 计算 方法 ,本 文 不 能 一 一 讨论 。 建 立 总 
分 支 图 的 方法 尚 在 完善 之 中 , 主要 包括 生物 地 理学 节省 性 分 析 (biogeographic parsimony 
analysis) (Wiley，1988，1987) ;成份 分 析 (Component analysis) (Humphries et al. , 1986; 
Nelson, 1984; Nelson et al. , 1981) ;以 及 成 份 分 析 的 数量 化 (quantification of component 
analysis) (Humphries et al. , 1988). 


2 华东 地 区 山 胡 椒 属 12 个 种 的 系统 发 育 


山 胡 椒 属 分 布 于 热带 、 亚 热带 至 温带 亚洲 及 美国 中 西部 , 含 两 个 亚 属 约 90 种 ,中 国有 
42 种 ( 崔 鸿 宾 ,1987) 。 本 文 研究 此 属 在 华东 地 区 分 布 的 12 个 种 ,分 别 属于 该 属 山 胡椒 亚 
属 中 的 6 个 组 (该 亚 属 在 中 国共 有 8 个 组 )( 崔 鸿 宾 ,1982)( 表 1)。 用 分 支 系统 学 方法 对 这 
12 个 种 进行 系统 发 育 研究 曾 是 本 文 第 一 作者 硕士 论文 的 一 部 分 ( 见 桑 涛 ,学 位 论文 ， 
1989). 之 所 以 选择 华东 地 区 的 种 是 考虑 到 野外 工作 及 同 工 酶 工作 取样 的 方便 。 这 种 取样 
的 目的 并 不 在 于 以 重建 这 12 个 种 的 系统 发 育 关系 来 反映 整个 属 内 的 系统 发 育 关系 。 崔 鸿 
宾 (1987) 对 山 胡 椒 属 内 组 间 进 化 关系 作 了 全 面 的 探讨 ,所 以 本 文 的 目的 也 不 在 于 对 山 胡 
椒 属 内 的 进化 关系 进行 全 面 评 价 ,而 是 着 重 于 以 这 12 个 种 为 例 ,讨论 分 支 系统 学 研究 的 
一 般 过 程 及 可 能 遇 到 的 问题 ,当然 ,也 将 对 在 该 分 支 系统 学 研究 中 涉及 到 的 一 些 种 间 、 组 
间 进 化 关系 及 形态 性 状 的 进化 过 程 进行 讨论 和 推测 。 
2.1 材料 和 方法 

本 文 所 研究 的 山 胡椒 属 在 华东 地 区 的 12 个 种 及 采样 地 点 见 表 1 。 

本 文 所 研究 的 12 个 种 均 属 山 胡 椒 属 的 山 胡椒 亚 属 ,那么 一 般 可 以 认为 与 它 最 近 缘 的 
另 一 亚 属 单 花 伞 序 亚 属 Iteoda phue 为 外 类 群 。 桑 涛 ( 见 桑 涛 ,学 位 论文 ,1989) 曾 选用 了 多 
个 外 类 群 , 即 单 花 伞 序 亚 属 为 第 一 外 类 群 , 木 姜 子 属 Litsea 为 第 二 外 类 群 , 棕 木 属 
Sassafras 为 第 三 外 类 群 。 这 是 基于 崔 鸿 宾 (1987) 的 观点 : 木 姜 子 属 与 山 胡 椒 属 最 为 近 缘 ， 
而 棕 木 属 可 能 与 它们 共同 的 祖先 相近 。 但 因 木 姜 子 属 很 大 , 约 400 个 种 , 若 选取 此 属 为 外 
类 群 ,应 对 该 属 的 形态 变异 作 更 为 深入 的 研究 ,可 能 涉及 到 相当 复杂 的 变异 格局 和 大 量 的 
时 间 , 这 也 是 在 比较 外 类 群 中 存在 的 一 个 普遍 问题 。 所 以 本 文 以 简化 问题 起 见 , 仅 保留 单 
花 伞 序 亚 属 为 外 类 群 。 该 亚 属 共有 两 个 种 ( 崔 鸿 宾 ,1987) ,为 选取 性 状 方便 可 靠 ,以 中 国产 
的 香 面 叶 L. caudata( 崔 鸿 宾 ,1982) 来 代表 此 亚 属 。 区 分 山 胡 椒 亚 属 与 单 花 伞 序 亚 属 的 性 
状 是 前 者 具有 由 数 杀 花 组 成 的 伞 形 花序 ,而 后 者 仅 有 由 一 条 花 组 成 的 假 伞 形 花序 。 崔 鸿 宾 
(1987) 推 测 具 一 条 花 的 假 伞 形 花序 是 由 具 多 打 花 的 伞 形 花序 退化 而 成 ,因此 单 花 伞 序 亚 
属 比 山 胡 椒 亚 属 更 为 进化 。 但 另 一 种 假设 是 具 一 条 花 的 假 伞 形 花序 与 由 多 朵 花 组 成 的 伞 
形 花 序 在 山 胡椒 属 进化 的 最 早期 便 已 分 化 开 了 ,这 也 是 以 单 花 伞 序 亚 属 作为 外 类 群 的 基 
础 。 但 究竟 哪个 假设 更 为 可 靠 ? 要 回答 这 个 问题 ,应 以 木 姜 子 属 和 棕 木 属 为 外 类 群 ,对 山 
胡椒 属 进行 分 支 系统 学 研究 ,而 且 最 好 同时 应 用 形态 和 分 子 性 状 .目前 根据 分 子 性 状 建立 
的 在 科 内 及 科 间 的 系统 发 育 关系 已 发 表 了 不 少 论文 (例如 :Missourri Bot. Ann. Rew. 79, 
(2) and 80, (3). 这 些 文献 的 不 断 积累 ,将 帮助 植物 系统 学 家 在 研究 科 内 及 属 内 的 进化 关 
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系 时 选择 最 适合 的 外 类 群 。 
表 1 山 胡 椒 属 6 个 组 中 的 12 个 种 及 采样 地 点 


Table 1 Six sections and twelve species of Lindera studied in this paper, and the sampling localities 




















组 名 种 名 
杯 托 组 L. megaphylla Hemsl. ! RAM 
Sect. Cupuliformes L. chienti Cheng! 江浙 山 胡 椒 
L. erythrocar pa Makino? 3 红果 钓 樟 
L.reflexa Hemsl. 2 山楂 
en NUR L. praecox (Sieb. et Zucc. )Bl. *. 大 果 山 胡椒 
L. glaucaBl. ?: 3 山 胡椒 
L. angustifolia Cheng! 狭 叶山 胡椒 
Dike : 
Scet. Cephalodaphne comes Heme 香 叶 树 
球 果 组 L. rubronervia Gamble? 红 脉 钓 樟 
Sect. Sphaerocarpae L. fruticosa Hemsl. 2 SEH A 
掌 脉 组 L. obtusiloba Bl. 2°3 LES 
Sect. Palminervia Z 3 pi - 
ee L. aggregata (Sims) Kosterm. ! 乌 药 


野外 采样 地 点 :1 一 一 浙江 杭州 12 一 一 浙江 西天 目 山 ;3 一 一 安徽 黄山 。 
用 于 分 支 分 析 的 性 状 的 选取 原则 是 : 尽 可 能 多 地 选取 状态 性 状 和 有 明显 间断 性 变异 
的 数量 性 状 。 性 状 状态 的 确定 是 根据 作者 野外 采集 的 标本 及 复旦 大 学 生物 系 和 杭州 植物 
园 标本 室 的 腊 叶 标本 ,并 参考 (中 国 植物 志 ) 第 31 卷 中 对 这 些 种 的 描述 。 每 个 种 的 每 一 数 
量 性 状 状态 均 为 5 一 10 份 标本 测量 结果 的 平均 值 ,必要 时 参考 “植物 志 ” 稍 作 修正 。 用 于 分 
支 分 析 的 数据 矩阵 及 性 状 和 性 状 状态 的 说 明 见 表 2。 
表 2 分 支 分 析 的 数据 矩阵 (包括 外 类 群 志 .cardata) 及 其 中 性 状 和 性 状态 的 描述 


Table 2 The data matrix for cladistic analysis (including the outgroup L. caudata), and description 
of the characters and character states 


TERMINAL TAXA CHARACTERS 


123456789012345678901234567890123456 


L. megaphylla 102211000110013111101101210011011110 
L. chienii 011112000011102101100101200201111112 
L. er ythrocar pa 011112011011112000000110100100120012 
L. reflexa 011011010011102100010110101100110002 
L. praecox 001121000010002000010110000101211011 
L. glauca 011011011011102000010101001100010001 
L. angusti folia 011201010111001000011100110200010001 
L. communis 011111000111001010000101210010100000 
L, rubronervia 011111000001102000001110110100011002 
L. fruticosa 001010010000002000000000100100100002 
L. obtusiloba 101001110001001000001101111110011012 
L.aggregata 010020010101000001001101110210000000 


L. caudata 011221011101100010001111210000000010 
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以 下 性 状 的 序号 和 括号 中 的 状态 与 以 上 和 矩阵 中 的 数字 相对 应 。 
. 叶柄 长 度 :>20 mm(0), «15 mmOD; 

叶柄 被 毛 :无 毛 (0), 有 毛 (1); 

叶片 长 度 ;4 cm(0), 7~12 cm(1), 17 cm(2); 
叶片 最 大 宽度 :>2 cm(0), 2~3 cm(1), 之 3.5 cm(2); 
叶片 尖端 : 渐 尖 (0), 急 尖 (1), 尾 尖 (2); 

.叶片 基部 : 圆 形 (0), 宽 栅 形 (1), 窄 横 形 并 有 下 延 (2); 
:叶片 边缘 ,全 缘 (0), 有 三 裂 (1); 

. 叶片 近 轴 面 被 毛 : 无 毛 (0), 有 毛 (1); 

. 叶片 远 轴 面 被 毛 : 无 先 (0), 有 毛 (1); 

10. 叶片 质地 ; 纸 质 (0), 革 质 (1); 

11, 叶脉 类 型 :三 出 脉 (0), 羽 状 脉 (1)， 

12. 叶脉 近 轴 面 被 毛 :无 毛 (0), 有 毛 (1); 

13. 叶脉 远 轴 面 被 毛 :无 毛 (0), 有 毛 (1); 

14. WF PERH (5800 214005 

15. 花序 总 梗 长 度 :0(0),0.5 mm ODD, 1.575 mm(2), 10 mm(3); 
16. 花序 总 梗 被 毛 : 无 毛 (0), 有 毛 (1); 

17. 雄花 花梗 被 毛 颜 色 :白色 (0) REA); 

18. 雄花 花 被 长 度 : 委 3 mm0), 24 mm(1); 

19. 雄花 腺 体形 状 : 宽 肾 形 (0) ,三 角 漏 斗 形 (1); 

20. 雌花 花梗 长 度 ; 委 2.5 mm(0), 之 4.5 mm(1); 

21. 上 峻 花花 被 长 度 :入 2 mm(0), 2.5 mm (OD; 

22. 肉 花 花 被 近 轴 面 被 毛 : 无 毛 (0), 有 毛 (1); 

23. 肉 花 花 被 远 轴 面 被 毛 :无 毛 (0), 有 毛 (1); 

24. 子 房 长 度 :1 mm(0), 21.5 mm(OD; 

25. 花柱 长 度 : 委 0.5 mm(0)，0.8 一 1 mm(1), 21.5 mm(2); 
26. 退化 雄蕊 长 度 : 委 1.2 mm(0), 21.5 mm(1); 

27. 退化 雄蕊 与 腺 体 : 离 生 (0) ,合生 (1); 

28. 柱头 形状 : 盾 形 (0), 盘 状 (1), 头 状 (2); 

29. 果 的 形状 :球形 (0), 卵 形 (1); 

30. 果 的 直径 : 委 9 mm(0), 211 mm(1); 

31. 果 的 颜色 :黑色 (0) ,红色 (1) ,黄色 (2); 

32. 果 醒 长 度 : 委 7 mm(0), 9~14 mm(1), 20 mm(2); 
33， 果 梗 不 具 皮 和 孔 (0) : 具 皮 孔 (1); 

34. 果 托 直径 : 委 3.5 mm(0), 29 mm(1); 

35. 幼 枝 不 具 皮 孔 (0) : 具 皮 和 孔 (1); 

36. SHE: ARCO) , 叶 枯 而 不 落 (1) ,落叶 (2)。 

表 中 性 状 36 被 确定 为 有 序 性 状 , 因为 叶 枯 而 不 落 的 习性 很 可 能 是 常 绿 和 落叶 的 过 滤 
状态 ( 崔 鸿 宾 ,1987) 。 其 它 多 态 性 状 均 为 无 序 性 状 , 这 是 在 不 能 肯定 性 状 状态 间 关 系 时 的 
一 种 较 保守 的 处 理 方法 。 无 序 性 状 中 ,任何 两 个 状态 间 的 距离 相等 ,例如 0~1 和 0 一 2 间 
的 距离 均 为 1。 代表 性 状 状态 的 数字 没有 进化 的 含义 , 即 0 并 不 就 比 1 更 原始 。 
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对 数据 矩阵 的 分 支 分 析 使 用 PAUP 3. 1 在 Macintoch Ici 计算 机 上 完成 。 计 算 分 支 图 
的 方法 应 用 branch-and-bound。 作 为 外 类 群 的 元 . caudata 也 包含 在 数据 矩阵 中 , 在 计算 过 
程 中 被 定义 为 外 类 群 。 
2.2 结果 
， ”简约 性 分 析 的 结果 为 两 个 同等 最 简约 的 分 支 图 (图 9)。 其 长 度 为 106 步 ,一 致 性 指数 
CI=0. 443, 保 持 性 指数 RI 二 0. 443。 这 两 个 分 支 图 很 相似 ,唯一 不 同 点 在 于 L. rubronervia 
的 不 同位 置 . 这 两 个 分 支 图 的 严格 一 致 性 分 支 图 ,因此 而 具有 一 个 关系 未 能 解决 的 5 歧 分 
支 (图 10)。 一 致 性 分 支 图 均 应 比 多 个 分 支 图 长 ,这 里 为 113 步 , 一 致 性 指数 为 CI 一 0. 416, 
保持 性 指数 为 RI=0. 394, 每 个 性 状 的 进化 过 程 也 标 在 图 上 。 这 是 通过 把 分 支 图 的 结构 直 
接 存 人 Macintoch 的 作 图 程序 ,应 用 Convas 3. 0, 然 后 把 性 状 变 化 标 上 去 而 完成 的 。 
2.3 讨论 

因 得 出 的 13 个 种 的 严格 一 致 性 分 支 图 只 有 一 个 未 解决 的 5 歧 分 支 ,所 以 可 认为 种 间 
关系 的 解决 程度 是 比较 好 的 。 但 一 致 性 分 支 图 的 一 致 性 指数 和 保持 性 指数 均 小 于 0. 5 , 意 











megaphylla megaphylla 
communis communis 
chienii chienii 
praecox praecox 
erythrocarpa rubronervia 
reflexa erythrocarpa 
glauca reflexa 
fruticosa glauca 
rubronervia fruticosa 
obtusiloba obtusiloba 
angustifolia angustifolia 
aggregata aggregata 
caudata caudata 


图 9 用 PAUP 3.1 中 的 Branch-and-Bound 算法 对 数据 矩阵 进行 简约 性 分 析 的 结果 为 两 个 同等 最 节省 的 分 支 图 。 
Fig. 9 Two equally most parsimonious cladograms obtained through parsimony analysis of 
the data matrix using the Branch-and-Bound method in PAUP 3. 1. 
味 着 性 状 间 的 一 致 性 程度 并 不 理想 。 在 以 上 选取 的 性 状 中 ,数量 性 状 所 占 的 比例 不 小 。 由 
于 前 面 提 到 的 确定 数量 性 状 状态 的 困难 性 ,所 以 应 用 较 多 的 数量 性 状 可 能 会 增加 对 进化 
过 程 估计 的 误差 ,这 也 许 是 造成 性 状 间 一 致 性 程度 不 高 的 原因 之 一 。 因 此 ,在 选用 形态 性 
状 进行 分 支 系 统 学 研究 时 , 即 要 争取 尽量 多 地 取得 性 状 来 全 面 反 映 分 类 群 的 特征 ,又 要 谨 
慎 地 选用 数量 性 状 和 确定 其 状态 , 另 一 个 值得 注意 的 问题 是 对 所 研究 的 分 类 群 的 取样 ,在 
分 支 系 统 学 研究 时 ,由 于 寻求 最 简约 分 支 图 的 计算 时 间 随 着 分 类 群 数目 的 增加 而 增加 得 
相当 快 ,所 以 在 研究 一 个 较 大 的 分 类 群 时 ,如 有 300 个 种 的 科 , 或 100 个 种 的 属 ,不 可 能 用 
所 有 的 种 作为 终端 分 类 群 ,而 往往 是 在 所 研究 的 分 类 群 内 作 有 效 的 取样 , 即 力 求 用 较 少 的 
终端 分 类 群 来 反映 所 研究 分 类 群 内 形态 变异 的 整个 范围 。 例 如 ,研究 一 个 有 10 个 属 300 
个 种 的 科 , 用 于 分 支 分 析 的 种 应 代表 所 有 10 个 属 ,最 好 也 代表 属 中 所 有 的 组 ,而 且 对 于 具 
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图 10 两 个 同等 最 简约 分 支 图 的 严格 一 致 性 分 支 图 , 黑 条 表示 非 同 塑性 共有 衍 征 : 白条 表示 平行 ; 格 条 表示 逆转 。 
Fig.10 The strict consensus cladogram of the two equally most parsimonious cladograms , black bar; 
non-homoplasy synapomorphy: white bar: parallelism; striped bar; reversal. 


有 较 多 种 和 较 大 形态 变异 的 属 ,应 适当 地 从 中 选取 较 多 的 种 作为 分 支 分 析 的 终端 分 类 群 。 
在 应 用 分 子 性 状 的 分 支 分 析 中 ,由 于 取得 一 个 种 的 分 子 性 状 需要 大 量 的 时 间 和 费用 ,所 以 
对 取样 的 有 效 性 要 求 更 加 严格 。 在 使 用 分 子 性 状 的 研究 中 ,往往 以 一 个 种 代表 一 个 组 ` 一 
个 属 、 甚 至 一 个 科 , 这 也 体现 了 进一步 的 系统 发 育 研究 必须 基于 经 典 分 类 学 的 成 果 。 前 面 
已 经 提 到 过 ,如 果 要 对 山 胡 椒 属 内 的 系统 发 育 关系 作 深 入 全 面 的 研究 ,选择 作为 终端 分 类 
群 的 种 应 代表 所 有 的 组 和 亚 组 。 不 全 面 的 取样 可 能 会 导致 分 支 图 中 较 多 不 能 解决 的 分 支 
或 较 低 的 一 致 性 指数 。 尽 管 本 文 对 属 内 分 类 群 取样 的 方式 并 不 适 于 研究 整个 属 内 的 系统 
发 育 关系 ,但 作者 认为 分 支 图 中 一 些 种 问 和 所 代表 的 组 间 关 系 仍 有 讨论 的 价值 在 一 致 性 











26 d 4g] 分 类 学 R 3 X 





分 支 图 中 ,最 进化 的 未 解决 的 5 歧 分 支 由 来 自 山 胡 椒 组 的 4 个 种 , 球 果 组 的 所 有 2 个 种 和 
杯 托 组 的 1 个 种 组 成 。 因为 这 一 分 支 有 8 个 共有 衡 征 支持 ,尽管 其 中 包括 4 个 平行 和 2 个 
逆转 的 状态 ,这 仍然 可 被 认为 是 一 个 较为 可 靠 的 分 支 。 中 度 的 花序 总 醒 长 度 (1. 5~5 
mm) ,性 状 状态 15(1) 和 盾 形 柱头 ,28C0) 为 支持 这 一 分 支 的 非 同 塑性 共有 衍 征 , 这 一 分 支 
中 , 山 硼 株 组 与 球 果 组 的 种 显示 出 如 此 近 缘 的 关系 ,这 与 党 鸿 宾 (1987) 对 组 间 关 系 的 假设 
不 一 致 。 这 主要 是 因为 崔 鸿 窒 (1987) 认 为 叶片 具 三 出 脉 特征 的 球 果 组 和 掌 脉 组 在 该 属 进 
化 的 最 早期 就 与 叶 具 羽 状 脉 的 组 分 开 了 。 但 在 分 支 图 中 (图 100 ,三 出 脉 一 状态 ,11(0), 显 
示 出 平行 地 逆转 的 进化 形式 ,并 不 能 与 其 它 性 状 一 致 起 来 确定 叶 具 三 出 脉 的 分 类 群 .所 以 
作者 认为 ,尽管 叶 具 三 出 脉 的 特征 是 很 重要 的 分 类 学 特征 , 却 不 一 定 能 成 为 系统 发 育 的 标 
志 。 这 一 分 支 中 另 一 个 值得 注意 的 地 方 是 ,属于 杯 托 组 的 L. chienii 与 山 胡 椒 组 的 元 
praecox 形成 一 姐妹 类 群 。 这 也 许 并 不 太 奇 怪 ,因为 崔 鸿 宾 (1987) 假 设 杯 托 组 与 山 胡 椒 组 
均 从 羽 脉 组 的 短 梗 亚 组 进化 而 来 ,说 明 这 两 个 组 在 形态 上 是 有 一 定 相似 性 的 .但 值得 注意 
的 是 ,本 文 所 涉及 的 杯 托 组 的 两 个 种 megaphylla 和 L. chieml, 前 者 与 羽 脉 组 的 忆 
communis 组 成 分 支 图 中 最 为 原始 的 分 支 ,而 后 者 却 与 山 胡 椒 组 的 种 在 一 起 成 为 分 支 图 中 
最 为 进化 的 成 员 (图 10)。 因此 我 们 推测 由 果 托 直径 较 大 这 一 特征 定义 的 杯 托 组 在 系统 发 
育 上 不 是 单 系 而 是 复 系 (polyphyly)， 即 由 来 源 于 不 同 祖先 的 后 代 组 成 。 同时 ,这 两 个 种 都 
具有 大 量 的 自 衍 征 (autoapomorphy)， 即 一 个 终端 分 类 群 独 有 的 衍 征 (图 10) ,说 明 它们 在 
各 自 的 分 支 中 均 较为 特 化 。 

一 致 性 分 支 图 与 该 属 经 典 分 类 的 另 一 个 不 同 点 是 , 掌 脉 组 的 三 极 乌 药 与 上 面 讨论 的 
5 歧 分 支 形成 姐妹 类 群 ,并 由 3 个 非 同盟 性 的 同 衔 态 ,[ 叶 片 纸 质 ,10(0); 退 化 雄蕊 与 腺 体 
离 生 ,27(0); 落 叶 习性 ,36(2)] 所 支持 ,而 属于 山 胡 椒 组 的 狭 叶山 胡椒 却 成 为 这 个 大 分 支 
的 姐妹 类 和 群 。 由 于 前 面 提 到 的 取样 的 原因 ,是 否 就 认为 山 胡椒 组 是 复 系 还 需 进一步 研究 。 
而 分 支 图 上 的 这 种 关系 与 崔 鸿 宾 (1987) 对 掌 脉 组 和 球 果 组 具有 很 近 缘 关系 的 假设 相似 。 

在 一 致 性 分 支 图 中 ,具有 常 绿 习 性 的 分 别 属于 羽 脉 组 和 杯 托 组 的 两 个 种 组 成 最 原始 
MAE E BKH L. aggregata 成 为 次 原始 的 分 支 。 这 与 崔 鸿 宾 (1987) 对 羽 脉 组 在 属 中 的 
原始 性 和 它 与 杯 托 组 的 近 缘 关 系 , 以 及 三 出 脉 组 在 其 常 绿 习性 的 组 中 的 最 进化 位 置 的 扒 
测 相似 ,但 是 ,作者 又 一 次 强调 由 于 在 分 支 分 析 中 没 对 具 常 绿 习性 的 长 醒 组 Sect， Aperula 
和 单 生 伞 序 组 Sect. Uniumbellatae 进行 取样 ,根据 分 支 图 对 组 间 关 系 的 推测 不 一 定 完全 
准确 。 但 希望 以 上 对 属 内 系统 发 育 关系 的 讨论 能 揭示 一 些 经 典 分 类 和 传统 系统 学 与 分 支 
系统 学 在 处 理 和 应 用 性 状 推导 进化 关系 上 的 不 同 点 。 

综 上 所 述 ,我 们 认为 由 于 分 支 系统 学 已 经 并 且 正在 不 断 利 用 进化 研究 上 的 成 果 完善 
其 理论 .利用 分 类 学 的 成 果 更 加 全 面 有 效 地 对 分 类 群 进行 取样 和 描述 .利用 新 的 .更 加 有 
效 的 系统 发 育 证 据 研究 分 类 群 .利用 计算 机 科学 的 发 展 而 加 强 对 性 状 的 进化 信息 进行 综 
合 评价 ,所 以 生物 系统 学 家 对 建立 分 类 群 系统 发 育 关系 、 并 以 之 作为 建立 自然 分 类 系统 的 
基础 的 梦想 正 变 得 越 来 越 现实 可 行 ,这 必 将 给 分 类 学 注 人 新 的 活力 。 
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